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De populat iedynamiek van eencel l ige a lgen
(fytoplankton, 0.001 mm tot I mm in diameter) in zee
wordt gereguleerd door factoren die de groei beinvloeden
en door processen d ie voor  een reduct ie  van de
algenbiomassa zorgen. Deze laatste worden dan ook
ver l iesfactoren genoemd. Twee algemeen erkende
processen die verantwoordelijk zijn voor een afname in
de concentratie van algencellen in een bepaald gebied
zijn begrazing van fytoplankton door eencellige diertjes
(zodplankton) en sedimentatie van algencellen uit de
waterkolom naar de bodem. Uit zowel veldcnderzoek als
ecosysteem (de biologische levensgemeenschappen in
w i s s e l w e r k i n g  m e t  d e  d o d e  o m g e v i n g )
modelleringsactiviteiten bleek dat de koolstof (biomassa)
budgetten voor voedselketens in de waterkolom vaak niet
goed s lu i tend te kr i jgen waren zonder een derde
verliesfactor te introduceren. Ook kon de opeenvolging
(success ie )  van  a lgensoo r ten  zoa l s  d ie  wo rd t
waargenomen in kustwateren modelmatig niet goed
worden gesimuleerd zonder de inbreng van de
verliesfactor'natuurlijke sterfte van fytoplankton', ofwel
fytoplankton cellysis.
Het huidige proefschrift beschrijft onderzoek naar
fytoplankton cellysis. Ten eerste is onderzocht ofcellysis
inderdaad een potentieel belangrijke verliesfactor voor
lytoplankton is. Ten tweede werd onderzoek verricht
naar de onderliggende oorzaken van fytoplankton
cellysis. Bij sterfte van algen door lysis gaan de cellen
stuk en komt de inhoud van de cel vrij in het omringende
water. De vrijgekomen organische componenten kunnen
mogeli jk door bacterien worden gebruikt om op te
groeien.  De derde hypothese was dan ook dat
fy toplankton cel lys is  de bacter ie le product ie  zou
stimuleren. Bacterien worden gegeten (predatie) door
kleine heterotrofe nanoflagellaten (HNFs, < 0.02 mm
ofwel 20 pm), die op hun beurt weer worden gegeten
door iets groter microzoriplankton (20 - 200 pm).
Cellysis van fytoplankton zou dus door de groei van
bacterien te stimuleren een driivende kracht kunnen ziin
achter  de predat ie-act iv i te i t  in  bovengenoemde
microbiele voedselketen. De door lysis van algencellen
vrijgekomen organische componenten bevatten relatief
veel van de voedingsstoffen (nutrienten) stikstof (N) en
fosfor (P). Aangezien de bacterien die de vrijgekomen
inhoud van de algen cellen mineraliseren vaak in hun
groei worden gelimiteerd door koolstof in plaats van N of
P, werd er gespeculeerd at bacteriele mineralisatie van
algenlysisproducten zou leiden tot uitscheiding van l.ret
teveel aan N en P (regeneratie van N en P). Gedurende de
zonrermaanden in kustwateren en het gehele jaar in open
oceanen worden fytoplanktonpopulaties geconfronteerd
met situaties waarin de concentraties van de essentiele
nutri€nten N en P laag, zo niet groei-l imiterend zijn.
Regeneratie van deze voedingsstoffen door bacterien,
maar ook door zo<ip lankton in  de microbie le
voedselketen, zou wel eens van belang kunnen zijn voor
de groei kinetiek van algen en dus voor de successie van
algensoorten.
Al  deze hypotheses werden getoetst  door  het
uitvoeren van zowel veldonderzoek als experimenten in
het laboratorium. Veldwerk in de Nederlandse kustzone
(hoofdstukken 2 en 3) en ook in het noordelijke deel van
de Noordzee (hoofdstuk 4) toonde aan dat cellysis
inderdaad een belangrijke verliesfactor voor fytoplankton
kan z i jn .  In  de Neder landse kustwateren komen
seizoensafhankeli jke pieken in de celconcentraties van
bepaalde algengroepen of -soorten voor (algenbloeien).
Algenbloeien in de Nederlandse kustzone bestaan
meestal uit grotere algensoorten die in celaantal kunnen
toenemen omdat ze ten eerste te groor zijn om te worden
gegeten door microzociplankton en ten tweede nog niet
sterk begraasd worden door het nog in laag aantal
aanwezige mesozodplankton. In het vroege voorjaar
b loe ien  a lgensoo r ten  waarvan  de  ce l l en  een
kiezelhoudend (sil icaat) skelet hebben. Lysissnelheden
gedurende de diatomeeen-bloei waren altijd lager dan 10
Vo van de algenpopulatie per dag. De kolonievormende
alg Phaeocystls bloeit over het algemeen na de
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diatomeednbloei. P hae o cystis gebruikt als stikstofbron
nitraat dat dan nog in ruim voldoende mate aanwezig is
als een gevolg van de sterke eutrofi€ring van de
Nederlandse kustwateren. In dejaren onder studie (1992
en 1993) stopte de vorming van kolonies zodra de
nitraatconcentraties erg laag werden. Gelijktijdig bleek
het grootste gedeelte van de koloniecellen te lyseren
(lysissnelheden tot 35 Vo van de populatie per dag).
Cellysis bleek dus een belangrijke verliesfactor voor
Phaeocystis. De bacteridle groei nam duidelijk toe na
cellysis van Phaeocyslls. De grootte (hoogte en duur) van
de Phaeocysris-bloei verschilde voor beide jaren en dus
verschilde ook de hoeveelheid door cellysis vrijgekomen
organische componenten. Dit had z'n weerslag op de
bacteridle productie en op de predatie-activiteit van
zooplankton in de microbiele voedselketen. Een snelle
begrazingsrespons van HNFs op de toename in bacterien
en van microzodplankton op de toename van HNFs,
resulteerde er uiteindeli jk in dat het verschil van de
Phaeocyst is  b loei -groot te voornamel i jk  werd
geref lecteerd in  de aanwezige b iomassa van
microzoirplankton. De toegenomen regeneratie van
stikstof (in de vorm van ammonium) en fosfaat was zeer
waarschi jn l i jk  het  resul taat  van een verhoogde
begrazingsactiviteit n de microbi€le voedselketen.
De derde veldstudie (hoofdstuk 4) werd uitgevoerd in
de Noordzee en bestudeerde cellysis tijdens een bloei van
de kalkvormende alg Emiliania huxleyi. De stikstof-
gelimiteerde algencellen bleken geinfecteerd te zijn met
twee typen virussen (soms tegelijk aanwezig in dezelfde
cel). De hoogste percentages E. huxleyi cellen die
geinfecteerd waren met virussen werden gevonden in het
meest door stikstof-gelimiteerde afstervende deel van de
bloei (tot 50 Vo van de cellen). Algencellen die zichtbaar
(met een electronen transmiss ie microscoop) geinfecteerd
zijn met virussen zullen uiteindelijk lyseren. Virale lysis
bleek dus een belangrijke verliesfactor voor fytoplankton
te kunnen zijn. Net als in de Nederlandse kustzone, bleek
cellysis ook hier een belangrijke koolstofbron voor
bacteridle groei.
Omdat in alle drie veldstudies de afname van de
algenbloeien samenviel met een sterke afname van
nutr i€nten tot  een l imi tere nd n iveau (deplet ie) ,
concentreerde het onderzoek in het laboratorium zich op
cellysis dat werd geinduceerd door nutrientstress. De
methode die in het veld werd gebruikt was echter, door
de relatief grote benodigde monstervolumina, niet goed
b ru i kbaa r  i n  he t  l abo ra to r i um.  Voo r  de
lichtmicroscopische celtellingsmethode die gebruikt werd
voor de laboratoriumexperimenten was een grote alg
nodig waarvan de cellen nog goed waarneembaar waren
na sterfte en cellysis. Dit hield in dat de in het veld zo
belangrijk gebleken alg Phaeocystjs niet kon worden
gebruikt. Er werd gekozen voor de algemeen in
kustwateren van gematigde streken voorkomende grote
diatomee Ditylum brightwell i i . Onderzoek naar de
cellysis kinetiek van D. brightwell i i  (hoofdstuk 5) l iet
zien dat cellysis omgekeerd evenredig gerelateerd is aan
de fysiologische conditie van de algencellen onder een
continue P-limitatie (beter gezegd de opgelegde
groeisnelheid in een continu-cultuur). Lysissnelheden
varieerden tussen 1,0 en 6,5 Vo van de populatie per dag
over een brede bereik van groeisnelheden. Tijdens groei
onder N-limitatie bleken de lysissnelheden constant
ongeacht de de groeisnelheid. De intrinsieke sterftefactor
was 1,4 + 0,2 Vo van de algenpopulatie per dag. Alhoewel
de lysissnelheden iet erg hoog li jken, kunnen ze toch
voor een aanzienlijk verlies van algencellen zorgen. Stel
b i jvoorbeeld de bruto groeisnelheid van een
algenpopulatie op een reele groeisnelheid van 0,30 per
dag, dan heeft een lysissnelheid van 0,06 per dag zoals
die waargenomen is onder P-limitatie wel een celverlies
van 20 Vo tot gevolg en is de netto groeisnelheid nog
maat 0.24 per dag. Tijdens competit ie met andere
algensoorten om een limiterend nutri€nt (in dit geval P),
kan een klein verschil in netto groeisnelheid al bepalend
zijn welke soort dominant wordt.
Wanneer de nutridnttoevoer naar deze cultures werd
gestopt kwamen de cellen in een situatie te verkeren
waar in het  l imi terende nutr i6nt  opraakte en de
algencellen honger leden voor dat specifieke nutrient
(batch-type cultures). Onderzoek naar cellysis kinetiek en
ove r l ev ing  van  D .  b r i gh twe l l i l  onde r  zu l ke
omstandigheden (hoofdstuk 5) toonde aan dat P-
uitgehongerde cultures, die vooraf waren geconditioneerd
bij lage groeisnelheden, de hoogste lysissnelheden
hadiJen en als populaties het kortste overleefden. Het
tegenovergestelde resultaat werd voor N-uitgehongerde
cultures van D. brightwell i i  gevonden. Lysissnelheden
waren onder N-uithongering over het algemeen lager dan
onder P-ui thonger ing,  zodat  op basis  van de
lysiskarakteristieken geconcludeerd kan worden dat D.
brighnuellii beter bestand is tegen een tekort aan N dan
aan P.
Omdat een fytoplankton populatie in het veld nooit
axenisch (zonder bacter ien)  voorkomt,  werd ook
onderzoek gedaan naar de invloed van bacteridn op de
sterfte van algen (hoofdstuk 6). D. brightwel/ii werd
onder verschil lende omstandigheden gekweekt (batch
cultuur, continu cultuur en batch-type cultuur) met P of N
als het algen groei-beperkende nutridnt. In de situaties
waarin P de groei van D. brightwellii beperkte, bleken
bacterien de sterfte van D. brighwellii te verhogen in
vergeli jking met axenische cultures onder dezelfde
kweekomstandigheden.  Als  N de groei  van D.
brighn+ellii beperkte leidde de toevoeging van bacterien
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niet tot een verhoging van celsterfte. In tegendeel, in
batchcultures waarin nitraat de algengroei beperkte en
onder N-uithongering in batch-type cultures werd na
toevoeging van bacterien zelfs een verlaging van de
lysissnelheden gevonden. De aanwezigheid van bacterien
resulteerde dus in een reductie van het voortbestaan van
de P-beperkte populaties van D. brightwellii, maar in een
verlenging van het voortbestaan van de N-beperkte
algenpopulaties. Waarschijnli jk kon D. brightwell i i  in
situaties waar N de groei l imiteerde, cellysis deels
voorkomen door het  opnemen van toegenomen
c o n c e n t r a t i e s  g e r e m i n e r a l i s e e r d  a m m o n i u m .
E,xperimenten met bacteri€n bevattende cultures van de
diatomee Lauderia borealis toonden aan dat er, behalve
nutrient-specifieke verschillen in cellysis kinetiek binnen
66n algensoort, ook soort-specifieke verschillen zijn voor
66n nutrient. L. borealis had hogere lysissnelheden dan
D. brightwellli in situaties waar P de groei van de algen
beperkte, maar lagere snelheden onder N-beperking.
Soort-specifieke verschil len in cellysis karakteristieken
tussen verschil lende algensoorten kunnen mogeli jk een
direct effect hebben op de competitieve eigenschappen
van de soorten.
Onder natuurlijke leefomstandigheden is de toevoer
van limiterende nutrienten voor fytoplankton over het
algemeen niet continu maar pulsgewijs. Voor bacteri€n is
wel gevonden dat het opheffen van de desbetreffende
limitatie een verhoogde sterfte tot gevolg kan hebben.
Om nu te onderzoeken of het opheffen van een N-
limitatie ook gevolgen had voor de cellysis kinetiek van
D. brightwellli werd aan N-hongerende cultures van D.
brightwellii die voorgekweekt waren onder N-limitatie
bij twee verschil lende groeisnelheden een puls van
nitraat, ammonium of nitriet gegeven (hoofdstuk 7).
Voorgekweekt bij de hogere groeisnelheid, had een puls
met nitraat boven 50 pM een verhoogde cellysis tot
gevolg mits de pH in de cultuur hoger dan 8,0 was en er
een daglnacht cyclus aan de cultures werd opgelegd. Bij
continu licht werd de sterfte-respons niet gevonden. De
cultures geconditioneerd bij de lagere groeisnelheid
vertoonden geen verhoogde lysissnelheden ten opzichte
van de controles. Pulsen met ammonium en nitriet
hadden ook geen verhoogde sterfte tot gevolg. Een
hypothetisch mechanisme voor deze verhoogde sterfte is
da t  n i t r aa t -pu l sen  een  s te rke  da l i ng  i n  de
membraanpotentiaal veroorzaakten, mogeli jkerwijs ten
gevolge van ophoping van nitriet in de algencellen
doordat reductie van nitraat naar nitriet sneller verliep
dan de reductie van nitriet naar ammonium (de
stikstofverbinding die door de algen wordt gebruikt voor
inbouw in celmateriaal).
In conclusie, uit het verrichte onderzoek bli jkt dat
cellysis een potentiEle verliesfactor voor fytoplankton is.
De snelheden waarmee lys is  p laatsvond z i jn
vergelijkbaar met die van de verliesfactoren predatie en
sedimentatie. Fytoplankton cellysis stimuleerde de
bacteriele productie en was aldus een drijvende kracht
achter de microbiele voedselketen. De aan het begin van
het onderzoek gestelde hypotheses konden dus positief
worden beantwoord. Dit onderzoek toonde aan dat de
fytoplankton cellysis kinetiek even complex is als de
groeikinetiek van algen. Vergeli jkbaar met de groei-
kinetiek, waren de lysissnelheden aftankelijk van het
type nutrient dat de algengroei l imiteerde, van de
fysiologische staat van de algenpopulatie (ofwel van de
groeisnelheid) en van de soort alg. Behalve door
nutri€ntstress, werd fytoplankton cellysis ook beinvloed
door de aanwezigheid van bacterien en virussen.
Alhoewel de invloed van groeikinetiek van algen op de
dynamiek van algenpopulaties veel onderzocht is, is de
studie naar de invloed van fytoplankton cellysis kinetiek
nieuw. Het is aan te raden om fytoplankton cellysis te
incorporeren in toekomstig onderzoek naar fytoplankton
dynamiek, voedselweb structuren, en koolstof- en
nutr i6nt-s t romen in mar iene ecosystemen.  Voor
vervolgonderzoek zou het interessant zijn een alg-
specifieke methode voor cellysis, die ook onderzoek naar
kleine algensoorten toestaat te ontwikkelen. Het zou
verder interessant zijn om meer te weten te komen over
andere factoren die mogelijk cellysis van fytoplankton
veroorzken (bv.  s i l icaat- l imi tat ie)  of  anderz ins
beinvloeden (bijv. verschillende levensstadia), alsmede
over de fysiologische processen die resulteren in het
doodgaan van algencellen. Cellysis van algen kan tot
remineralisatie van nutrienten leiden, die in nutrient-
gelimiteerde omstandigheden de groei en successie van
algen kan beinvloeden. De verhoogde koolstof-stroom
door het microbiele deel van de voedselketen kan echter
ook de begrazingsdruk op kleinere algen vergroten. Deze
mechanismen hebben mogelijk een grote invloed op het
mar iene ecosysteem en verd ienen dan ook meer
aandacht.
